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摘要 : 遗传 变异 与 种 群 持续 性 及 其 进化 潜力 密切 相关 ,而 生物 入 侵 导 臻 种群 遗传 变异 或 遗传 多 样 性 的 改变 为 研究 
自然 界 中 各 种 生态 和 进化 问题 提供 了 理想 模式 。 分 子 标记 技术 是 调查 种 群 遗 传 变 蜡 的 重要 工具 ,揭示 了 入 侵 种 的 
入 侵 过 程 和 结果 ,并 预测 未 来 的 发 生 情况 。 本 综述 归纳 了 分 子 标 记 技术 在 昆虫 人 侵 机 制 研究 中 的 应 用 ,以 典型 的 
研究 个 案 为 例 ,分 别 综述 了 分 子 标记 技术 在 隐藏 入侵 的 监测 应 用 ,分 子 标记 技术 在 重 构 人 侵 历 史 研 究 中 的 推算 方 
式 , 分 子 标记 技术 在 探索 种 群 遗 传 变 异 与 成 功 人 侵 机 制 方面 取得 的 重要 进展 ,并 进一步 介绍 了 高 分 辩 率 炊 解 曲线 
(high-resolution melting, HRM) 分 析 在 昆虫 入侵 研究 中 的 应 用 前 景 。 
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Abstract; Genetic variations are closely related to population persistence and evolutionary potential, and 
the changes in genetic variation due to biological invasions may provide ideal model to resolve various 
ecological and evolutionary issues in nature. Molecular markers are powerful tools by which we can 
investigate the ecological and evolutionary impacts of invasive species. These approaches enable the 
processes, consequences and future expectations of biological invasions to be identified. To introduce the 
research progress of the applications of molecular markers in insect invasion, we have highlighted studies 
that have used molecular markers to address various ecological and evolutionary aspects of biological 
invasions, including detection and monitoring of cryptic invasion, estimating method for refactoring 
invasion histories, and the important research progress in the mechanisms of population genetic variation 
and successful invasion, selected typical cases to illustrate the research areas that are particularly 
relevant, and reviewed the application prospects of high-resolution melting (HRM ) analysis in studying 
insect invasion. 
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生物 人 侵 (biological invasion ) 是 指 一 个 非 本 地 
物种 通过 人 为 或 者 自然 扩散 传播 到 新 的 区 域 ,并 在 
新 栖息 地 进行 定 殖 、 建 群 、 扩 展 和 蔓延 ,同时 对 传人 
地 的 经 济 和 生态 造成 负面 的 影响 (Elton，1958 ; 
Mack et al., 2000; Pimentel et al., 2000)。 外 来 人 侵 
生物 的 种 类 包括 入 侵 植 物 、 入 侵 动物 和 入 侵 微生物 ， 
其 中 和 人 侵 昆 虫 是 外 来 和 侵 生物 的 重要 组 成 部 分 (万 
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方 浩 等 , 2009) 。 不 同 种 类 的 昆虫 人 侵 方式 或 过 程 
可 以 反映 出 大 部 分 生物 的 入侵 模式 ,而 分 子 标记 技 
术 的 应 用 正 不 断 揭示 昆虫 入 侵 的 新 机 制 。 

隐蔽 入 侵 (eryptic invasion ) 是 由 于 外 来 人 侵 种 
与 本 地 种 (或 土著 种 ) 在 形态 上 难以 区 分 或 不 能 区 
分 ,一 般 在 人 们 未 觉察 的 状态 下 成 功 人 侵 的 过 程 
(Geller, 1999; 褚 栋 等 , 2012)。 具 体 来 说 ,包括 外 
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来 姊妹 种 .生物 型 的 相互 取代 (Celler，1999; 
Grosholz, 2002) ,和 人 侵 种 内 不 同和 遗传 谱系 (基因 型 ) 
的 相互 取代 (Saltonstal ，2002 ) , 入 侵 种 与 土著 种 的 
林 交 后 代 取 代 土 著 种 (Gaskin and Schaal, 2002) 。 
不 同形 式 的 隐蔽 入 侵 反 映 出 不 同 入侵 昆 虫 的 生态 和 
进化 的 问题 ,而 借助 于 各 种 分 子 标记 方法 可 以 有 效 
地 揭示 入 侵 物 种 的 隐蔽 种 和 遗传 谱系 的 真实 情况 
(Nadel et al., 2010; De Barro and Ahmed, 2011) 。 
重 构 外 来 有 害 生 物 入 侵 历史 ,一 方面 有 助 于 制 
定 合 理 的 检验 措施 、 阻 截 及 防 控 方案 ; 男 一 方面 可 以 
确定 人 侵 生 物 的 起 源 地 ,以 从 原 产地 引进 天 敌 。 但 
历史 记载 和 观察 数据 往往 十 分 有 限 , 而 且 不 完整 的 
数据 甚至 存在 误导 性 ,因此 需要 借助 分 子 标记 技术 
重 构 人 侵 历 史 (Kolbe et al., 2004; Miller et al., 
2005 ) 。 和 追溯 和信 侵 来 源 地 和 重 构 入 侵 路 线 可 以 通过 
比较 本 地 种 和 入 侵 种 的 遗传 相似 度 、 特 异 等 位 基因 
分 布 和 基因 流 进行 。 随 着 贝 叶 斯 近似 估算 方法 
( approximate Bayesian computation, ABC) 的 出 现 , 利 
用 GENECLASS 软件 中 贝 叶 斯 分 配 测试 (Bayesian 
assignment tests ) 和 排除 测试 (exclusion tests) 可 以 准 
确 推 晰 入 侵 种 的 来 源 地 ;通过 DIYABC 软件 可 以 模 
拟 构 建 不 同 的 入 侵 方式 ;同时 利用 贝 叶 斯 近似 估算 
方法 Structure 软件 分 析 本 地 种 和 入 侵 种 的 种 群 遗 传 
结构 及 其 变化 规律 可 以 揭示 物种 或 群体 的 进化 历 
史 , 从 而 作出 最 优 方案 选择 ,提高 了 不 同 分 子 标 记 技 
术 揭 示人 入 侵 历 史 的 可 靠 性 (Pritchard et al. 2000; 
Beaumont et al., 2002; Piry et al. 2004; Cornuet et 
al., 2008; Estoup and Guillemaud, 2010; Guillemaud 
et al., 2010)。 此 外 ,通过 分 子 标记 方法 可 以 检验 种 
群 是 否 发 生 过 种 群 瓶 贷 (population bottlenecks) 124 
基 者 事件 (founder events) ,在 一 定 程度 上 也 反映 了 
外 来 种 所 处 的 入 侵 阶 段 。 由 于 入 侵 物 种 通过 人 为 或 
者 自然 扩散 传播 到 新 的 区 域 后 ,会 遭遇 瓶颈 效应 或 
AIEA BUM, , 较 低 的 遗传 多 样 性 不 利于 入 侵 种 群 的 
发 展 , 所 以 人 侵 种 群 如 何 成 功 人 侵 一 直 是 科学 家 关 
心 的 问题 ,分 子 标记 技术 为 探索 遗传 变异 与 成 功 人 
侵 的 关系 做 出 了 重要 贡献 。 
遗传 变异 与 种 群 持 续 性 及 其 进化 潜力 密切 相 
关 , 而 生物 入 侵 导 致 种 群 遗 传 变 异 或 遗传 多 样 性 的 
改变 为 研究 自然 界 中 的 各 种 生态 和 进化 问题 提供 了 
理想 模式 。 分 子 标记 技术 是 研究 这 些 种 群 遗 传 变异 
的 重要 工具 ,揭示 了 生物 人 侵 的 过 程 和 结果 ,并 预测 
未 来 的 发 生 情况 。 本 文 归 纳 了 分 子 标记 技术 在 昆虫 
入 侵 机 制 研究 中 的 应 用 ,以 典型 的 研究 个 案 为 例 ,分 


























































































































别 从 隐蔽 种 的 检测 、 重 构 入 侵 历史 以 及 遗传 变异 与 
成 功 和 人 侵 3 个 方面 进行 综述 ,并 介绍 了 高 分 辩 率 炊 
解 曲线 分 析 在 昆虫 人 侵 研 究 中 的 应 用 前 景 。 


1 隐蔽 种 的 检测 


判断 入 侵 种 与 土著 种 ( 本 地 种 ) 或 者 检测 入 侵 
种 的 “实际 数量 ”, 对 评价 某 个 入 侵 物种 引起 经 济 损 
失 和 保护 本 地 物种 生物 多 样 性 十 分 重要 。 而 往往 由 
于 对 入 侵 隐 蔽 种 数量 的 误 判 或 者 与 本 地 遗传 谱系 的 
混 消 导致 错过 了 控制 扩散 的 最 佳 时 期 。 因 为 入侵 种 
大 部 分 属于 隐蔽 种 ,应 用 传统 的 形态 分 类 方法 难以 
区 分 ,所 以 只 有 借助 于 分 子 标记 技术 方 可 对 不 同 隐 
蔽 种 进行 有 效 的 鉴定 区 分 。 目 前 入 侵 种 的 检测 研究 
大 致 归纳 为 : 姊妹 种 (sibling species )、 生物 型 
(biotypes) it (4 1 A (genetic lineages ) 和 地 理 种 群 
( geographical populations) ( 褚 栋 等 , 2012) 。 
1.1 姊妹 种 (sibling species) 

在 入 侵 昆 虫 研究 中 , 发 现实 晶 主 要 是 以 姊妹 种 
形式 隐蔽 传人 ,其 中 包括 南美 按 实 蝇 复合 种 
Anastrepha fraterculus complex( Hernandez-Ortiz et al., 
2004; Selivon et al., 2005; Caceres et al., 2009) 、 桔 
小 实 量 复合 种 Bactrocera dorsalis complex ( Drew and 
Hancock, 1994; Clarke et al., 2005) EREHE R S 
种 Rhagoletis complex ( Payne and 
Berlocher, 1995) JEJ RX ie RAP“ Ceratitis FAR 
complex” [ 具体 所 指 3 Fh JEW R K A ( African 
frugivorous flies), 其 中 包括 Ceratitis rosa, C. 
fasciventris 和 C. anonae | (De Meyer, 2005; Virgilio 
et al., 2013) 等 。 而 实 蝇 复合 种 主要 利用 线粒体 
DNA 进行 鉴定 区 分 ,但 因 复 合 种 之 间 可 以 发 生 交 配 
繁殖 导致 基因 渗透 (Twaizumi et al., 1997; McInnis et 
al., 1999) ,单一 应 用 线粒体 DNA COL 难以 区 分 复 
合 种 ( Armstrong and Ball, 2005) 。 有 报道 认为 单独 
应 用 线粒体 DNA COL 不 能 鉴定 区 分 地 中 海 实 蝇 C. 
capitata ( Wiedemann) 与 其 近 缘 种 C. 
(Munro) ,需要 结合 限制 性 片段 长 度 多 态 性 PCR 扩 
增 ( restriction fragment length polymorphism, RFLP) 
方 可 有 效 地 区 分 (Barr et al., 2012)。 因 此 ,部 分 实 
晶 复 合 种 和 近 缘 种 鉴定 需要 分 两 个 程序 进行 ,首先 
用 DNA 条 形 码 COI 序列 进行 初步 鉴定 ,然后 再 结合 
其 他 方法 进行 鉴定 。 

应 用 多 种 分 子 标 记 可 以 纠正 实 晶 姊妹 种 鉴定 分 
类 中 存在 的 问题 ,过 去 认为 桔 小 实 量 B. dorsalis s. s. 
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( Hendel ) | 3E 4! FE SE WEB. philippinensis ( Drew & 
Hancock) il AX JA 3E HB. = papayae ( Drew & 
Hancock ) 是 属于 3 个 具有 明显 地 域 分 布 的 姊妹 种 ， 
并 以 姊妹 种 形式 入 侵 东 南亚 不 同 地 区 ,但 是 最 近 综 
合 应 用 形态 鉴定 和 微 卫 星 (simple sequence repeats， 
SSR) 分 子 标记 分 析 了 形态 特征 和 种 群 遗传 数据 ,发 
现 没有 明显 证 据 文 持 这 些 实 蝇 复 合 种 属于 不 同 的 复 
合 种 (Scaduto et al., 2012; Krosch et al., 2013), 
1.2 442! (biotypes) 

在 不 同 生物 型 的 入侵 种 昆虫 中 , DA AA a aa 
Bemisia tabaci ( Gennadius) 的 研究 最 为 典型 。 过 去 
烟 粉 乱 在 美国 早已 发 生 , 但 危害 并 不 严重 。 直 至 
1985 年 该 虫 在 不 同 地 区 暴发 成 灾 , 经 酶 谱 标记 以 及 
分 子 标记 检测 发 现 这 种 烟 粉 剧 是 传人 美国 的 B 型 
HAV BL, ,并 非 土著 烟 粉 乱 (A 型 烟 粉 乱 ) (Brown et 
al., 1995 ) 。 而 在 我 国 也 同样 发 现 烟 粉 乱 以 不 同 生 
物 型 的 隐蔽 入 侵 。 烟 粉 融 在 我 国 也 早 有 记载 ,是 一 
直 不 是 重要 的 经 济 害虫 。1997 年 在 广东 部 分 地 区 
RE NA BY BL SE FE, 但 未 检测 为 入 侵 种 。Luo 等 
(2002) 通过 线粒体 DNA COL 基因 序列 比 对 方法 ,发 
现 人 侵 中 国 的 烟 粉 乱 是 由 B 型 和 Q 型 两 个 生物 型 
组 成 。 有 趣 的 是 , 烟 粉 融 的 两 种 生物 型 在 我 国 发 生 
了 相互 取代 现象 ,2007 年 以 前 是 由 B 型 烟 粉 乱 逐 步 
成 功 取 代 了 土著 烟 粉 乱 ( Chu et al., 2006; Teng et 
al., 2010) ;但 最 近 的 研究 发 现 , A 2007 年 后 Q 型 烟 
粉 融 已 在 全 国 很 多 地 区 取代 了 B 型 烟 粉 副 而 成 为 
了 作物 上 烟 粉 乔 的 优势 种 (Teng et al., 2010; Wang 
et al., 2010; Hu et al., 2011; Pan et al., 2011; Rao 
et al.，2011) 。 对 于 烟 粉 乱 的 生物 型 相互 取代 的 解 
释 ,Sun 等 (2013 ) 通过 实验 室 模 拟 试验 和 田间 试验 
研究 认为 与 农药 的 施用 和 植物 寄主 的 选择 压力 关系 
密切 ,其 中 农药 施用 是 重要 因素 。 

1.3 遗传 谱系 ( genetic lineages) 

入 侵 种 在 原 产 地 往往 存在 两 个 或 者 多 个 遗传 谱 
系 (Scheffer and Lewis ，2006 ) 。 在 许多 物种 研究 中 
发 现 ,不 同 遗 传 谱系 的 物种 其 和 人 侵 性 存在 差异 。 目 
前 通过 不 同 分 子 标记 技术 检测 入 侵 昆虫 的 原 产 地 ， 
发 现 不 同 遗 传 谱系 的 昆虫 人 侵 路 线 不 同 , 如 烟 粉 乔 
( Dinsdale et al., 2010; De Barro and Ahmed, 2011) 、 
a 4E mj | Frankiniella occidentalis ( Pergande ) 
(Brunner and Frey, 2010; Rugman-Jones et al., 













































































































































































SX AISA EA (Brunner and Frey, 2010; Rugman- 
Jones et al.，2010 ) 。 最 近 研 究 显 示 , 和 人 侵 昆 虫 不 同 
遗传 谱系 的 形成 可 能 与 植物 寄主 的 选择 压力 相关 。 
Evans 等 (2013 ) 通过 研究 不 同 植物 寄主 的 瘦 螨 
Aceria parapopuli 的 生殖 隔离 情况 ,并 应 用 内 转录 间 
隔 区 序列 ITS1 调查 了 不 同 寄主 品系 的 瘦 螨 遗传 关 
系 ,发 现 不 同 植物 寄生 会 导致 植 食性 昆虫 不 同 遗 传 
谱系 的 产生 。 
1.4 地理 种 群 (geographical populations) 

在 隐蔽 入 侵 研 究 中 ,入 侵 种 的 种 群 来 源 往往 存 
在 地 理 偏 倚 的 现象 (Winkler et al., 2008), Caldera 
等 (2008 ) 联合 应 用 微 卫 星 标记 和 线粒体 DNA 研究 
入 侵 美 国 的 红火 蚁 Solenopsis invicta ( Buren ) 时 发 
现 , 入 侵 种 群 来 自 于 特定 地 理 种 群 的 现象 。Gotzek 
等 (2012 ) 联合 应 用 形态 分 类 学 和 分 子 序 列 分 析 ( 包 
括 线粒体 DNA COL 和 5 个 核 基因 序列 ) 探讨 疯狂 拉 
斯 贝 瑞 蚁 Nylanderia fulva (Mayr) 的 分 类 地 位 ,并 发 
现 其 中 一 个 地 理 种 群 属于 高 度 和 人 侵 种 群 。Chu 等 
(2011) 通 过 比较 线粒体 DNA 单 倍 型 与 微 卫星 等 位 
基因 ,发 现 我 国 山东 省 Q 型 烟 粉 乱 的 来 源 种 群 具 有 
地 理 偏 倚 性 , 即 均 来 源 于 西 地 中 海地 区 ,而 同样 具有 
较 高 遗传 多 样 性 的 东 地 中 海 Q 型 烟 粉 蛋 种 群 则 没 
有 传人 山东 省 。Wnu 等 (2014 ) 应 用 线粒体 DNA 
ND1 研究 中 国 和 东南 亚 国 家 的 桔 小 实 蝇 种 群 的 遗 
传 结构 , 发现 中 国 桔 小 实 晶 种 群 存在 特定 地 理 区 域 
的 隐蔽 种 ,如 部 分 隐蔽 种 来 自 泰 国 南部 地 区 ,但 没有 
在 中 国 大 陆 进一步 扩散 。 针 对 不 同 地 理 种 群 的 遗传 
谱系 隐蔽 入 侵 , 有 报道 认为 可 能 与 内 共生 菌 造成 的 
生殖 隔离 (Chai et al., 2011; Pan et al., 2012) 农药 
施用 所 产生 的 抗 药 性 ( Arias et al., 2011; Piiroinen et 
al., 2013) 以 及 不 同 地 域 栽种 植物 寄主 寻 致 的 寄主 
选择 压力 (Barman et al., 2012) 等 相关 。 

























































































2 重 构 入 侵 历 史 


2.1 追溯 入 侵 种 来 源 地 

当 入 侵 种 扩散 至 一 个 新 区 域 ,可 靠 的 传人 记录 
可 以 为 追寻 其 起 源 和 传播 途径 提供 线索 ,但 是 往往 
大 部 分 人 侵 种 属于 随机 传人 而 导致 全 面 历史 记载 缺 
失 (Kowarik ,2003 ) 。 然 而 根据 所 有 入 侵 种 都 来 自 
于 共同 祖先 的 基因 组 这 一 原理 ,可 以 借助 于 分 子 标 

















2010) 等。 以 西 花 区 马 的 隐蔽 种 研究 为 例 , 发 现在 
原 产 地 美国 有 两 个 文系 (温室 系 和 羽 扇 豆 系 ) ,传人 
澳大利亚 欧洲 国家 的 是 温室 系 , 而 我 国 与 新 西 兰 两 




















记 重 构 入 侵 历 史 。 比 如 通过 分 析 各 个 支 系 的 祖先 基 
因 型 (共享 单 倍 型 ) ,可 以 追溯 入 侵 种 的 起 源 
(Morrison, 2005), De Barro 和 Ahmed (2011 ) 应 用 
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线粒体 DNA COL 分析 了 全 球 范围 的 烟 粉 融 种 群 的 
共享 单 倍 型 推测 以 色 列 可 能 是 中 东 - 亚 洲 种 的 起 源 





象 称 为 “桥头 保 ” 效 应 (Lombaert et al., 2010)。 以 
54318 Harmonia axyridis ( Pallas ) 的 入 侵 桥头 保 





地 , 地中海 种 可 能 存在 两 个 起 源 地 。Boykin 等 
(2012) 利用 相同 方法 分 析 了 不 同 地 区 柑 桂 木 恒 
Diaphorina citri( Kuwayama ) 亚洲 种 的 和信 侵 来 源 , 根 
据 单 倍 型 分 析 有 具有 明显 的 地 理 偏 倚 ,分 为 亚洲 西南 
文 和 亚洲 东南 支 , 而 过 去 大 概 15 ~25 年 间 , 入 侵 美 
国 和 墨西哥 的 种 群 源 自 于 亚洲 西南 文 , 而 亚洲 西南 
SCALED AR PA SC FETA HB 

微 卫 星 标记 作为 另 一 种 追溯 入侵 来 源 的 分 子 标 
记 技术 ,可 以 提供 更 多 的 线粒体 DNA 标记 未 能 获得 
WAR. Tsutsui 等 (2001 ) 应 用 线粒体 DNA 和 微 卫 
星 标 记 人 研究 阿根廷 蚂蚁 Linepithema humile ( Mayr) 
的 种 群起 源 问题 。 根 据 历史 记载 阿根廷 蚂蚁 于 
1913 年 从 阿根廷 和 巴西 入 侵 北 美 大 陆 ( Newell and 
Barber, 1913) ,但 是 由 于 线粒体 DNA 多 态 性 很 低 却 
未 能 获得 入 侵 来 源 的 信息 。 然 而 ,高 多 态 性 的 微 卫 
星 标记 可 以 分 析出 北美 大 陆 的 阿根廷 蚂蚁 起 源 于 阿 
根 廷 Pio Parama 地 区 。 所 以 在 研究 某 些 人 侵 昆虫 
时 , 微 卫 星 标记 比 线粒体 DNA 标记 更 为 有 效 ,而 其 
中 的 关键 是 筛选 出 高 多 态 性 的 微 卫 星 位 点 (Boykin 
et al., 2010; Scaduto et al., 2012)。 鉴 于 此 ,目前 大 
多 相关 研究 趋向 于 结合 核 基 因 和 微 卫星 基因 分 子 标 
记 技 术 分 析 入 侵 昆 虫 来 源 以 获得 更 合理 的 研究 
结果 。 
2.2 重 构 入 侵 路 线 
2.2.1 多 点 和 人 侵 现象 :一 般 是 指 和 人 侵 地 或 者 新 发 生 
地 区 的 外 来 人 侵 昆 虫 来 自 于 多 个 入侵 源头 。 应 用 分 
子 标记 可 以 根据 种 群 之 间 的 遗传 关系 进行 推算 。 以 
KOKA BEM FA Diabrotica virgifera ( LeConte ) 人 侵 欧 
洲 为 例 , 过 去 认为 该 虫 首 先 人 侵 南 斯 拉夫 后 向 欧洲 
东部 和 中 部 以 自然 方式 扩散 ,通过 8 个 微 卫星 位 点 
标记 对 起 源 地 (北美 大 陆 ) 种 群 及 人 侵 地 的 种 群 遗 
传 信息 进行 分 析 , 结 果 检 测 到 5 条 独立 的 北美 大 陆 
向 欧洲 入侵 线路 ,同时 表明 玉米 根 萤 叶 甲 从 北美 大 
陆 跨 越 大 西洋 对 欧洲 进行 的 多 点 和 人 侵 导 致 了 遗传 变 
异 的 重新 分 配 ( Ciosi et al., 2008) 。Liu & (2010) 应 
用 限制 性 长 度 多 态 性 分 析 全 球 范围 的 俄罗斯 麦 蚜 
Diuraphis noxia ,发 现 美国 的 俄罗斯 麦 蚜 种 群 同样 是 
由 于 多 点 人 侵 所 致 。 
2.2.2 “KEE” (invasive bridgehead effect) 效应: 
在 应 用 分 子 标记 方法 重 构 人 侵 物种 的 和 人 侵 历史 研究 
中 发 现 ,来 自 于 原 产地 的 特定 和 人 侵 种 群 传播 到 新 的 
栖息 地 后 以 此 作为 “桥头堡 " 人 侵 其 他 地 区 ,这 种 现 











































































































效应 的 研究 为 例 ,该 虫 原 产 自 亚 洲 ,于 1916 年 作为 
蚜虫 天 敌 引 入 北美 洲 (Tedders and Schaefer, 1994; 
Krafsur et al., 1997) ,分 别 于 1988 年 和 1991 年 在 美 
国 东部 和 西部 发 现 其 入 侵 种 群 (Chapin and Brou, 
1991; Lamana and Miller, 1996) ,2001 - 2004 年 又 
相继 在 欧洲 、 南 美洲 及 非洲 发 现 异 色 疆 虫 的 入侵 种 
Hf ( Adriaens et al., 2003; Saini, 2004; Stals and 
Prinsloo, 2007) 。 绪 合 发 生 历 史记 录 和 微 卫星 分 子 
标记 技术 ,运用 贝 叶 斯 近似 估算 发 现 欧 洲 、 南 美洲 及 
非洲 的 异 色 球 虫 源 自 于 美国 东北 部 并 非 直接 来 源 于 
亚洲 ,因此 美国 东北 部 的 种 群 作为 "桥头堡 "并 以 此 
向 其 他 地 区 扩散 (Lombaert et al., 2010)。 此 外 , 近 
年 通过 分 子 标记 和 贝 叶 斯 近似 估算 研究 了 几 种 重要 
入 侵害 让 包括 红火 蚁 、 Ft EG ay Tetranychus evansi 
AUPE AE H HAEA Eie KARI RR, 发 现 也 存 
在 “桥头 堡 ”现象 (Ascunce et al., 2011; Boubou et 
al., 2012; Yang et al., 2012), 
2.2.3 瓶颈 效应 (bottleneck effect) : 当 外 来 入 侵 种 
群 传人 新 的 区 域 时 ,入侵 种 群 的 遗传 多 样 性 一 般 会 
经 历 剧烈 下 降 , 这 种 机 制 称 瓶颈 效应 或 者 奠基 者 效 
应 (founder effect) (Nei et al.，1975 ) 。 由 于 原 产 地 
与 人 侵 地 环境 的 巨大 差异 会 导致 人 侵 种 群 数量 急剧 
减少 ,只 有 小 部 分 在 新 区 域 存 活 ,种 群 瓶 颈 导致 基因 
型 的 数量 减少 ,进而 使 遗传 多 样 性 下 降 。 此 外 ,小 型 
黄 基 者 还 受到 基因 漂移 的 强烈 影响 (Hart and 
Clark, 1997) 。 这 些 因素 使 人 侵 种 群 的 遗传 变异 水 
平 发 生 剧烈 变化 ,最 终 导致 人 侵 种 在 新 发 生 区 域 的 
遗传 多 样 性 水 平 降 低 。 早 期 研究 发 现 一 种 痿 蜂 
Cynipid gallwasps 在 过 去 400 年 前 沿 欧洲 西行 扩张 ， 
随 着 与 原 产 地 距离 的 增加 ,其 平均 异型 合子 逐渐 减 
D, 等 位 基因 多 样 性 也 逐渐 下 降 , 反映 了 这 种 瘦 蜂 
在 逐渐 西行 的 过 程 中 发 生 了 遗传 多 样 性 的 缺失 
(Stone, 1993), [AI FEL SEV AM Reticulitermes 
flavipes (Kollar) 入 侵 法国 (Perdereau et al., 2013) 为 
例 , 入 侵 法 国 后 的 散 白蚁 种 群 遗 传 多 样 性 明显 低 于 
美洲 原 产 地 种 群 。 瓶 颈 效 应 或 黄 基 者 效应 导致 人 侵 
种 群 的 遗传 多 样 性 低 于 本 地 种 群 ,所 以 也 有 研究 认 
为 可 以 通过 对 比 种 群 的 遗传 多 样 性 以 探讨 入 侵 路 线 
(Stadler et al., 2005; Hawley et al., 2006), ji 217% 
应 导致 等 位 基因 的 缺失 速度 快 于 遗传 多 样 性 下 降 的 
速度 ,从 而 表现 出 杂 合 度 过 量 (heterozygosity excess ) 
或 者 稀有 的 等 位 基因 缺失 ( Nei et al., 1975) 。 瓶 颈 
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效应 发 生 与 否 可 以 通过 检测 多 态 性 位 点 上 等 位 基因 
的 频率 、 等 位 基因 的 缺失 量 , 以 及 比较 哈 迪 - 温 伯 格 
平衡 (Hardy-Weinberg equilibrium) 假设 下 期 望 杂 合 
度 与 观察 杂 合 度 之 间 的 差异 性 进行 判定 (Cormuet 
and Luikart, 1996; Luikart et al., 1998) 。 




















3 遗传 变异 与 成 功 入 侵 


入 侵 种 群 往往 是 由 少数 个 体 成 功 定 殖 并 建立 种 
群 ,这 种 缺乏 遗传 多 样 性 的 种 群 建立 似乎 “违背 ”了 
生物 适应 的 原则 。 入 侵 种 如 何 突破 瓶颈 效应 的 限 
制 、 实 现 快速 进化 适应 新 环境 ,是 值得 探讨 的 科学 问 
题 。 目 前 ,应 用 分 子 标 记 研 究 种 群 遗 传 变异 的 动态 
过 程 和 协同 人 侵 效 应 为 探讨 了 入 侵 机 制 提供 了 重要 
线索 ,特别 是 通过 分 子 标记 研究 表 型 与 功能 基因 关 
系 ,比较 原 产 地 和 引入 地 中 具有 生态 学 意义 的 功能 
性 状 ,能 够 深入 理解 生物 入侵 过 程 中 的 快速 进化 以 
及 遗传 多 样 性 的 重要 性 。 
3.1 遗传 多 样 性 的 缺失 

遗传 多 样 性 的 缺失 往往 不 利于 种 群 的 发 展 ,由 
于 小 型 的 黄 基 种 群 会 发 生 近 缘 交 配 并 导致 遗传 多 样 
性 进一步 下 降 ,然而 这 种 负面 影响 并 没有 在 一 些 外 
来 人 侵 种 种 群 中 表现 出 来 ,比如 长 脚 捷 蚁 Anoplolepis 
gracilipes (Smith) , 黑 褐 大 头 蚁 Pheidole megacephala 
( Fabricius )， 热 带 火 及 Solenopsis 
( Fabricius ) 、 小 K 由 Wasmannia auropunctata 
( Roger) 和 阿根廷 蚂蚁 ( Stephanie et al., 2005), E 
中 阿根廷 蚂蚁 的 研究 最 为 典型 , 入侵 地 的 阿根廷 蚂 



































geminata 





如 此 激烈 的 答 贷 效应 仍 能 成 功 入 侵 的 原因 :一 方面 
是 由 于 其 具有 广 食性 且 经 历 了 寄生 性 天 敌 大 幅度 减 
少 的 过 程 , 另 一 方面 则 是 由 于 欧洲 熊 蜂 单 双 倍 体 性 
别 决定 模式 可 以 快速 暴露 出 隐 性 的 有害 的 突变 ,从 
而 有 利于 在 进化 选择 中 将 其 清除 出 去 ,而 纯化 后 的 
后 代 可 以 忍受 低 遗 传 多 样 性 条 件 下 较 高 水 平 的 近亲 
繁殖 且 后 代 扩 张 能 力 很 强 ( Schmid-Hempel and 
Schmid-Hempel, 2007) 。 


3.2 杂交 


入 侵 生 物 的 杂交 可 分 为 本 地 种 和 入 侵 种 .不同 
入 侵 种 之 间 的 杂交 。 无 论 哪 一 种 方式 都 是 在 遗传 上 
具有 差别 的 入 侵 种 发 生 基因 渗透 ,产生 具有 混合 新 
特征 的 后 代 , 导致 遗传 多 样 性 提高 ,增加 了 入 侵 生 物 
在 新 环境 中 的 适应 度 (Ellstrand and Schierenbeck , 
2000; Sakai et al., 2001; Bossdorf et al., 2005), 以 
西方 蜜蜂 Apis mellifera 的 和 人 侵 研究 为 例 ,1956 年 西 
方 塞 蜂 亚 种 一 一 东非 蜜蜂 被 引入 巴西 ,并 与 早期 人 
侵 的 为 一 西方 蜜蜂 亚 种 一 一 欧洲 蜜蜂 发 生 杂 交 ， 
“非洲 化 ”的 欧洲 蜜蜂 成 为 高 度 和 人 侵 种 群 进一步 入 
侵 整 个 美洲 地 区 (Schneider et al., 2004), [ii Ja 
Whitfield 等 (2006 ) 应 用 单 核 音 酸 多 样 性 SNP 分 析 
还 发 现 , 非 洲 蜜蜂 “走出 非洲 ”入 侵 至 温度 较 低 的 亚 
欧 大 陆 是 由 于 非洲 蜜蜂 与 欧洲 蜜蜂 杂交 至 少 两 次 的 
结果 。Zayed 和 Whitfield(2008) 进一步 发 现 编码 基 
因 较 非 编 码 基因 的 单 核 苷 酸 多 样 性 SNP 更 为 丰富 ， 
显示 了 编码 基因 突变 为 有 利 突变 。 

3.3 协同 入 侵 效应 
以 分 子 标记 技术 研究 人 侵 性 虫 媒 昆虫 与 内 共生 




















































































































蚁 由 于 瓶颈 效应 而 导致 遗传 多 样 性 大 幅 降 低 , 不 同 
梨 穴 的 个 体 可 能 拥有 相似 的 化 学 识别 信号 ,可 以 显 
车 地 减少 种 内 争斗 ,最 终 形成 一 个 遗传 相似 、` 种 群 密 
度 很 高 的 超级 蚁 群 ,在 与 土著 蚂 愧 的 竞争 中 取得 优 
势 ,占据 广阔 的 地 理 分 布 区 (Tsutsui et al., 2000) 。 
Giraud 等 (2002 ) 应 用 8 个 微 卫 星 位 点 进一步 检验 
发 现 ,欧洲 出 现 的 超级 种 群 与 遗传 距离 和 进攻 性 的 
最 大 水 平 之 间 没 有 相关 性 ,而 且 与 触角 化 学 识别 也 
没有 相关 性 ,推测 可 能 是 由 于 识别 位 点 的 遗传 多 样 
性 的 “选择 清除 ”导致 了 可 能 具有 固定 的 识别 位 点 
的 两 个 超级 蚁 群 的 形成 。 应 用 微 卫 星 技术 研究 欧洲 
REI Bombus terrestris (Linnaeus) 从 新 西 兰 入 侵 到 澳 
大 利 亚 塔 斯 马 尼 亚 岛 的 过 程 ,数据 显示 塔 斯 马 尼 亚 
岛 欧洲 熊 蜂 的 遗传 多 样 性 出 现 了 显著 降低 ,联合 分 
析 (coalescence analysis ) 更 是 表明 入 侵 只 发 生 过 一 
次 且 入 侵 个 体 很 少 ( 大 概 只 有 两 头 ) ;分 析 其 在 经 历 






























































菌 的 互 作 关系 和 生殖 隔离 情况 ,发现 了 虫 媒 昆虫 中 
独特 的 协同 人 侵 现象 。 简 而 言 之 ,分 子 标记 既 可 以 
研究 人 侵 昆 虫 , 同 时 也 可 以 标记 其 共生 菌 以 追溯 两 
者 在 入 侵 过 程 中 的 协同 互 作 关系 。 中 国 科 学 院 动物 
研究 所 孙 江 华 领 导 的 森林 害虫 化 学 生态 研究 组 以 红 
AEA) Dendroctonus valens( LeConte ) -内 共生 真菌 
为 研究 模型 ,在 我 国 首次 发 现 了 “ 返 传人 ”机 制 (Lu 
et al., 2011; Sun et al., 2013 ) 。 最 初 通过 分 子 标记 
Rell Ke ME AW ar BE Leptographium procerum (W. B. 
Kendr. ) 4 FH 20 JE A/D ak 18 ti ME BLA fi 3] P 
(Lu et al., 2010) , BAZAR AZ aA Fe REAM iy 
霉 在 中 国 形 成 了 独特 单 倍 型 。 这 种 独特 单 倍 型 较 美 
国 独特 单 倍 型 和 中 美 共有 单 倍 型 ,具有 在 中 国 寄主 
油 松 上 的 较 强 竞争 能 力 , 还 能 够 显著 诱导 寄主 油 松 
ETJEK NER R EAR IA FEKE 
中 国 的 入 侵 。 这 种 * 返 传人 "的 方式 使 在 原 产 地 属 
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于 次 要 性 害虫 的 红 脂 大 小 索 , 在 新 的 人 侵 地 发 生变 
异 后 ,如 再 返回 到 原 产 地 ,也 会 上 升 为 主要 人 侵害 
忠 。 此 外 研究 启示 我 们 ,根据 内 共生 菌 的 遗传 变异 
特点 ,在 昆虫 遗传 分 化 没有 达到 明显 差异 的 时 候 , 通 
过 研究 昆虫 内 生 瑚 的 遗传 分 化 间接 探索 入 侵 昆虫 的 
遗传 进化 关系 也 是 另 一 种 可 取 手 段 。 
























































4 HRM 在 昆虫 入 侵 研 究 中 的 应 用 前 景 


高 分 辨 率 熔 解 曲线 (high-resolution melting, 
HRM) 分 析 技 术 作 为 新 一 代 的 遗传 扫描 技术 应 用 于 
SNP 基因 分 型 研究 中 ,具有 高 通 量 、 低 成 本 和 快速 便 
捷 等 优点 ( Wittwer et al., 2003; Zhou et al., 2004, 
2005; Graham et al., 2005), HRM 是 依据 在 一 定 的 
温度 范围 内 将 PCR 扩 增 的 产物 进行 逐步 变性 ,期 间 
利用 饱和 染料 实时 监测 核 苷 酸 的 熔 解 过 程 ,生成 特 
征 曲线 。HRM 仪器 也 可 通过 感应 解 链 过 程 引 起 的 
温度 的 变化 生成 差异 显著 图 (dF/dT) ,以 相当 高 的 
分 辨 率 区 分 不 同 碱 基 变 异 的 差别 (Tindall et al., 
2009; Wu et al., 2009 ) 。 每 一 段 DNA 都 有 其 独特 
的 序列 ,因而 也 就 有 了 独特 的 熔 解 曲线 形状 ,如 同 
DNA 指纹 图 谱 一 样 ,具有 很 高 的 特异 性 、 稳 定性 和 
重复 性 。 根 据 曲线 准确 区 分 野生 纯 合 子 、 杂 合子 和 
突变 性 纯 合 子 ,而 不 需要 对 PCR 产物 进行 电泳 分 型 
或 测序 。 目 前 ,HRM 已 逐步 在 亲缘 关系 密切 的 昆虫 
种 类 鉴定 、 种 群 遗传 多 样 性 分 析 和 昆虫 寄主 与 内 生 
病原 菌 等 研究 中 逐步 得 以 应 用 。 

4.1 HRM 可 有 效 鉴定 亲缘 关系 密切 的 昆虫 种 类 

HRM 的 SNP 基因 分 析 已 实现 复合 种 或 者 近 缘 
种 的 鉴定 。 为 了 评估 冈比亚 按 蚊 Anopheles gambiae 
的 防治 效果 ,需要 对 与 其 形态 非常 相似 的 复合 
种 一 一 阿拉 伯 按 蚊 A. arabiensis 进行 区 分 鉴定 ， 


















































特征 ,需要 对 其 信息 素 结合 蛋白 基因 Gp-9 的 纯 合子 
和 和 杂 合子 进行 分 型 鉴定 ,研究 表明 HRM 可 对 红火 
AXE Monogyne 群落 和 Polygyne 群落 有 效 鉴 定 分 离 
(Oakey et al., 2011). 
4.2 HRM 研究 无 基因 测序 的 昆虫 种 群 遗 传 多 样 性 

鉴于 入 侵 昆虫 中 大 部 分 没有 完成 基因 组 或 者 转 
录 组 测序 ,而 种 群 遗传 多 样 性 的 研究 需要 实现 SNP 
的 挖掘。Li 等 (2012 ) 通过 限制 性 片段 长 度 多 态 性 
PCR 扩 增 和 HRM 检测 亚洲 玉米 旺 Ostrinia 
furnacalis ( Guenée ) 的 磷酸 两 糖 异 构 酶 (triose- 
phosphate isomerase, TPIS) 基因 的 SNP 在 不 同 地 理 
种 群 的 遗传 多 样 性 ,并 开发 了 用 于 种 群 多 样 性 研究 
的 SNP 位 点 。 因 此 ,综合 应 用 HRM 与 RFLP 将 可 以 
对 无 昆虫 基因 组 测序 和 转录 组 测序 的 入 侵 昆 虫 进 行 
遗传 多 样 性 研究 。 
4.3 HRM 可 探知 内 生病 原 菌 与 昆虫 寄主 的 互 作 关 系 

在 探索 昆虫 与 多 种 微生物 互 作 的 关系 中 ,主要 
研究 内 生 真 菌 在 寄主 昆虫 的 种 群 建立 、 协 同 克 服 寄 
主 抗 性 ,而 该 项 研究 均 需 要 对 单个 昆虫 寄主 和 内 生 
病原 菌 进 行 准确 鉴定 ,但 由 于 大 量 的 样品 鉴定 非常 
繁琐 ,为 了 简化 该 项 研究 程序 ,MecCarthy 等 (2013 ) 
通过 HRM 能 够 有 效 检测 两 种 树 皮 甲虫 Hylastes ater 
( Paykull) 和 Hylurgus ligniperda ( Fabricius ) 的 两 个 
不 同 地 理 种 群 (n = 455) 与 其 3 种 内 生病 原 真 菌 
| Sporothrix inflata de Hoog, Ophiostoma nigrocarpum 
( Davidson ) 和 Ophiostoma galeiforme (Bakshi) | 的 寄 
生 的 互 作 关系 。 可 见 HRM 在 研究 外 来 人 侵 昆虫 与 
内 生病 原 菌 互 作 关系 中 具有 潜在 的 应 用 价值 。 
4.4 HRM 简化 微 卫星 分 子 标记 开发 的 程序 

目前 新 一 代 测 序 技术 ( next generation 
sequencing, NGS) 加速 了 微 卫 星 标记 的 发 展 。 相 对 











































































































Zianni 等 (2010) 对 X 染色 体 的 核糖 体 基因 的 区 间 
序列 (intragenic spacer region, ISR) 进行 等 位 基 


于 传统 的 文库 构建 测序 ,新 一 代 测 序 能 检测 更 多 候 
选 微 卫星 位 点 ,但 在 所 测定 的 微 卫 星 位 点 中 需要 进 








PCR 扩 增 和 HRM 的 SNP 分 型 分 析 , 实 现 了 两 个 复 
合 种 的 准确 和 快捷 区 分 。 同 样 ,Kang 和 Sim(2013) 
对 致 倦 库 蚊 复合 种 Culex pipiens complex 的 乙酰 胆 
和 酶 2 的 等 位 基因 扩 增 和 HRM 分 析 有 效 区 分 其 
合 种 。 此 外 , 基于 线粒体 DNA COI-PCR 扩 增 和 
HRM 已 成 功 对 15 种 不 同 重要 法 医 昆虫 一 一 丽 蝇 科 
( Calliphoridae ) 昆虫 的 鉴定 区 分 (Malewski et al., 
2010) 。HRM 的 SNP 基因 分 析 也 成 功 地 用 于 入 侵 
性 社会 昆虫 的 基因 分 型 鉴定 。 如 ,为 了 研究 红火 蚁 
两 种 基因 型 Monogyne 群落 和 Polygyne 群落 的 扩散 
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25 Titi 2 h A OY ot AB bic , MEE H F PCR 未 
充分 扩 增 , 微 卫星 位 点 的 单 态 性 和 多 拷贝 都 会 导致 
大 部 分 的 候选 位 点 被 淘汰 ,因此 对 于 新 位 点 的 发 现 
依然 是 一 种 费时 费力 的 方法 。Arthofer 等 (2011 ) 通 
WERE HY L EW HE WL Messor structor 与 两 种 蚂蚁 
[| Tetramorium sp. E 和 Machilis 
(Janetschek) ] 的 传统 SSR 基因 分 型 效果 与 HRM 的 
分 析 效 果 , 证 明了 HRM 是 一 种 快速 有 效 的 筛选 高 
质量 微 卫星 位 点 的 工具 ,并 可 以 优化 引物 设计 的 工 
作 流 程 。 
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5 结语 





过 去 的 20 年间, 分 子 标 记 技 术 应 用 于 入 侵 性 昆 
虫 的 研究 ,为 解答 不 同 种 类 的 入 侵 性 害虫 提供 了 宝 
贵 的 参考 价值 。 随 着 生物 技术 和 计算 机 技术 的 进 
步 ,比如 昆虫 基因 组 计划 、 微 卫星 的 开发 .毛细管 电 
瀛 技术、 贝 叶 斯 近似 估算 方法 等 的 相继 出 现 ,以 及 高 
分 辩 率 熔 解 曲线 分 析 , 提供 了 更 为 准确 的 分 析 的 结 
,对 入 侵 性 昆虫 的 研究 均 具 有 潜在 的 应 用 价值 。 

分 子 标记 本 身 并 无 绝对 标准 , 因为 不 同 物种 的 
分 子 标记 片段 在 进化 速率 上 存在 较 大 差异 ,特别 在 
不 同时 间 和 空间 上 取样 时 常 出 现 较 大 的 结果 差异 ， 
因此 有 必要 结合 多 种 分 子 标记 技术 (比如 核 基因 
SSR 线粒体 DNA 标记 等 基因 分 型 研究 ) ,寻求 更 为 
可 靠 的 结果 。 除 此 之 外 ,抽样 密度 、 履 盖 范 围 和 不 同 
“刻度 ”分 子 标记 的 应 用 也 会 影响 入 侵 源头 的 研究 
结果 ( Dlugosch and Parker，2008 ) 。 鉴 定 来 源 和 入 
侵 路 线 在 入 侵 物 种 的 防 控 中 具有 非常 重要 的 意义 ， 
而 且 明 确 入 侵 种 的 来 源 可 以 评估 入 侵 种 的 生理 适应 
范围 和 进化 程度 。 因 此 , 重 构 入 侵 种 的 进化 历史 是 
保护 本 地 生态 系统 和 研究 入 侵 生 物 生态 进化 问题 的 
关键 。 更 为 重要 的 是 ,分 子 标记 还 是 探索 昆虫 成 功 
入 侵 机 制 的 有 效 工 具 , 假设 过 去 分 子 标记 是 表 观 的 
认 知 ,SNP 基因 分 型 则 是 本 质 的 认 知 ,因为 我 们 可 以 
直接 探索 入 侵 昆 虫 中 适应 环境 的 快速 进化 的 功能 
基因 。 
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